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einzelne Forscher und nicht durch eine Gruppe Leute verschie¬ 
denster Interessen verwertet; neunzig und mehr Prozent der Lebe¬ 
wesen gehen so sinnlos zugrunde. Noch kann man zwar für Nach¬ 
schub sorgen, aber viele Laboratorien müssen heute schon be¬ 
stimmte Tiere im Umkreis von mehreren Kilometern rings herum 
beschaffen. Restloses Auswerten der Fänge und Beschränkung auf 
die unbedingt notwendige Zahl Untersuchungsobjekte sollte als 
Gebot für jeden am Meere tätigen Biologen gelten. 
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N° 15. P. E. Howse, Bern. — Zur Evolution der Erzeu- 
gung von Erschütterungen als Benachrichtigungs- 

o o o ö n 

mittel hei Termiten. (Mit 3 Textabbildungen). 1 


Einzeltiere der kalifornischen Feuchtholztermite Zootermopsis 
angusticollis Emerson können durch rhythmisches Schlagen ihrer 
Köpfe gegen die Decken der Nestgalerien Erschütterungen (d.h. 
gleichzeitig hörbare Töne) erzeugen. Es ist nachgewiesen worden, 
dass die erzeugten Erschütterungen in der Termitenkolonie als 
Warnsignal wirken, indem sie gewisse Orientierungsmuster aus- 
lösen und verstärken, welche die Tiere in tiefere und weniger 
zugängliche Nestteile führen (Howse, 1963). Mit Hilfe verschiedener 
Auf Zeichnungsmethoden durchgeführte Untersuchungen Hessen 
erkennen, dass die Erschütterungen nach einem rhythmischen, 
wenig veränderlichen Muster erzeugt werden. Eine elektrophysio- 


1 Die beschriebene Arbeit wurde am Queen Mary College und King’s 
College der Universität London ausgeführt, mit Unterstützung des Dept. 
of Scientific & Industrial Research (London). Herrn Dr. J.D. Carthy, Prof. 
J.L. Cloudsley-Thompson, und Frau Dr. L.J. Goodman möchte ich hiermit 
für ihre wertvolle Hilfe danken. 
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logische Untersuchung der Erschütterungsempfindlichkeit des 
Subgenualorgans ist an demselben Insekt durchgeführt worden 
(Howse, 1962). Eine Untersuchung der gegenseitigen Anpassungen 
des Subgenualorgans und des Erschütterungsmusters könnte Licht 
auf die Bedeutung und Evolution dieses Kommunikationsmittels 
werfen. 


Die Merkmale des Erschütterungsmusters 

Die Hauptmerkmale des Erschütterungsmusters können an 
Hand der Abb. 1 diskutiert werden: 

1. Jeder Schlag der Termiten gegen die Decke erzeugt eine 
gedämpfte Erschütterung des Materials. Diese Schläge werden 
in Folgen von 1 bis 8 Einzelschlägen erzeugt, wobei mindestens 
90 Prozent der Folgen aus nur 2 oder 3 Schlägen bestehen. Wir 
bezeichnen die Bewegungen der Termite, welche eine solche Schlag¬ 
folge erzeugt, als „ senkrechte Oszillationsbewegung 

2. Die Zeit zwischen dem Beginn der Schlagfolgen, welche 
durch die senkrechte Oszillationsbewegung erzeugt werden (z. B. R in 
Abb. 1.), weist eine Mindestlänge auf, welche bei gleichbleibender 
Temperatur nahezu konstant ist und bei Zimmertemperatur 
(20-21° C) 0,5 Sekunden beträgt. 

3. Die Anzahl der Folgen mit 2 Schlägen bilden mit der Anzahl 
der Folgen mit 3 Schlägen ein Verhältnis, welches von der Tem¬ 
peratur abhängig ist. Bei steigender Temperatur nimmt die Anzahl 
der Folgen mit 2 Schlägen zu. 

4. Es werden ungefähr gleichviel Folgen mit gerader Schlag¬ 
zahl. wie Folgen mit ungerader Schlagzahl erzeugt. Mit zuneh¬ 
mender Temperatur tritt jedoch eine allmähliche Verschiebung zu 
Folgen mit kleineren Schlagzahlen auf. 

5. Die Dauer der Folgen gleicher Schlagzahl (z.B. a-fb in 
Abb. 1.) ist nahezu konstant aber temperaturabhängig. 

6. Das Verhältnis der Zeiten zwischen aufeinanderfolgenden 
Schlägen bei Folgen derselben Schlagzahl ist nahezu konstant, 
aber temperaturabhängig (a:b oder x:y:z in Abb. 1.). Die Zeit 
zwischen den Schlägen beträgt 40 bis 45 Millisekunden bei 
Zimmertemperatur, was einer Schlagfrequenz von etwa 24 pro 
Sekunde entspricht. 
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Mit Ausnahme der von der Temperatur abhängigen Varia¬ 
tionen sind keine Veränderungen des Erschütterungsmusters ent¬ 
deckt worden. Dieser Befund, im Zusammenhang mit andern noch 
unveröffentlichten Befunden, hat zum Schluss geführt, dass die 
senkrechte Oszillationsbewegung völlig vom Zentralnervensystem 
gesteuert wird. Daraus folgt dann, dass die Temperaturabhängigkeit 
der Veränderungen eine Konsequenz der Wirkungsweise des Neural¬ 
mechanismus ist. 


<-R--> 



i m ,_, 

0,5 sec 

Abb. 1. 

Kymograph-Auf Zeichnung des von Z. angusticollis -Larven 
erzeugten Erschütterungsmusters. Weitere Erklärung im Text. 

Die Leistlingen des Snbgenualorgans 

Durch eine elektrophysiologische Untersuchung Hess sich 
zeigen, dass das Subgenualorgan hauptsächlich ein Rezeptor ist, 
der nur auf Reizänderungen anspricht. Es reagiert nur auf dis¬ 
kontinuierliche Eigenschaften eines Reizes (Howse, 1962). Schwin¬ 
gungspakete geeigneter Frequenz und Amplitude bei einer Repe¬ 
titionsfrequenz von 2 oder weniger pro Sekunde lösten synchrone 
Nervenimpulse aus, die im Zentralnervenstrang nachgewiesen 
werden konnten und welche keine Adaptation zeigten. Bei einer 
Repetitionsfrequenz von 3 bis 20 pro sec. werden 10 bis 30 syn¬ 
chrone Nervenimpulse festgestellt, worauf Adaptation stattfindet 
(Abb. 2.). Bei einer Repetitionsfrequenz von 30 pro sec. traten nur 
1 bis 8 synchrone Impulse auf. bevor Adaptation eintrat. 

Das Sinnesorgan ist also auf das Erschütterungsmuster ab¬ 
gestimmt. Anpassungen existieren auch in anderer Hinsicht. Es 
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hat sich gezeigt, dass die „ Optimalfrequenz “ des Subgenualorgans 
zwischen 1000 und 1150 Hz. liegt. Es war jedoch eine Überraschung, 
dass die Erschütterungen im Holz eines Termiten- „ Nests <e , die 
von den senkrechten Oszillationsbewegung herrührten, eine Fre¬ 
quenz von ungefähr 1000 Hz. hatten (Abb. 3.). Weiter wurde 
festgestellt, dass die Schwellenamplitude des Subgenualorgans im 
untersuchten Frequenzbereich ungefähr lOOmal niedriger war als 
bei der Schabe Periplaneta americana L. Es wird deshalb ver¬ 
mutet, dass die als Nebenprodukte normaler Aktivität erzeugten 
Erschütterungen (z.B. durch die Kau- und Laufbewegungen der 
Termiten in der Nähe) ausgefiltert werden. 

Die Leistlingen des Subgenualorgans 
in Hinblick auf das Erschütterungsmuster 

Thorpe (1961) hat darauf liingewiesen, dass ein Signal häufig 
wiederholt und/oder fortwährend moduliert werden muss, damit 
es von gleichzeitigen anderen Vorgängen getrennt werden kann, 
womit erst eine leistungsfähige Übermittlung gewährleistet ist. 
Obwohl das Erschütterungsmuster der Termiten wenig Anzeichen 
von Modulation aufweist, ist es sehr wiederholungsreich, und die 
Sinnesorgane sind eingerichtet, nicht dazugehörige Erschütte¬ 
rungen auszufiltern. Es ist auch klar, dass es zwei Möglichkeiten 
dafür gibt, dass ein Signal eines Tieres zu einer spezifischen Hand¬ 
lung eines anderen Tieres führt. Entweder kann die Empfindlichkeit 
des betreffenden Sinnesorgans durch geeignete Mechanismen 
beschränkt werden, oder das Sinnesorgan kann eine allgemeine 
Empfindlichkeit behalten, wobei dann ein Differenzierungssystem 
im Zentralnervensystem die vom Subgenualorgan gelieferte Infor¬ 
mation auswertet. Die erste Methode scheint von den Termiten 
entwickelt worden zu sein. 

Wenn die Erschütterungen oder Erschütterungsfolgen weniger 
als 0,5 Sekunden auseinander liegen (bei Zimmertemperatur), 
werden sie nach einer gewissen Zeit, infolge der Adaptation des 
Subgenualorgans oder seiner afferenten Nervenbahnen, nicht mehr 
wahrgenommen. Wenn die Intervalle länger als 0,5 sec. dauern, 
kann das Sinnesorgan sein höchstmögliches Ausgangssignal nicht 
mehr abgeben. Schlagfolgen von 1 bis 8 Erschütterungen, mit einer 
Schlagfrequenz von ungefähr 30 pro sec. und mit Zwischenzeiten 
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von einer halben Sekunde liefern hinsichtlich des Subgenualorgans 
die Höchstzahl von Reizen bei der höchstmöglichen Repetitions- 
frequenz. Die Höchstgeschwindigkeit der senkrechten Oszillations- 



FREQUENZ DER SCHWINGUNGSPAKETE 


Abb. 2. 

Adaptation des Subgenualorgans von Z. angusticollis an Schwingungspakete 

verschiedener Repetitionsfrequenzen. O - O Resultate von nur einem 

Präparat (Mittelwert von 5 Bestimmungen). • • Resultate 

von 6 Präparaten: jeder Punkt entspricht einem Mittelwert von mehr als 
35 Bestimmungen, mit Ausnahme derjenigen für die Repetitionsfrequenz 
von 5 und 15 pro sec., welche einem Mittelwert von weniger als 10 Bestim¬ 
mungen entsprechen. 


bewegung der Larven scheint damit ebenfalls erreicht zu sein. 
Filmaufnahmen zeigen, dass diese Bewegung fast völlig durch 
wechselweises Strecken und Beugen der Vorderbeine hervorgebracht 
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wird. Gelegentlich heben sich die Vorderbeine vom Boden ah, 
was andeutet, dass das Beugen schneller erfolgt als das Insekt 
fallen kann. 

Interessant ist, dass das grösste Ausgangssignal des Subgenual- 
organs anscheinend bei Schlagfolgen von 15 bis 25 Schlägen mit 
einer Schlagfrequenz von 20 pro sec. und 0,5 sec. Pause zwischen 
den Schlagfolgen geliefert wurde. (Es wurden keine Anhaltspunkte 
dafür gefunden, dass die Erholung von der Adaptation nach einer 
langen Schlagfolge langsamer erfolgt.) Ein solches Reizmuster 
würde einem Durchschnitt von ungefähr 800 Nervenimpulsen (oder 
Impulsgruppen) pro Minute entsprechen, gegen 300 pro Minute 
bei der wirklichen Schlagfrequenz (berechnet unter der Annahme 
von Folgen zu 3 Schlägen mit einer Schlagfrequenz von 30 pro sec.). 
Die Erzeugung dieser Signale nahm jedoch etwa viermal mehr 
Zeit in Anspruch als die Termiten tatsächlich dafür aufwenden, 
was darauf hinweist, dass Zeit und Energie für andere Tätigkeiten 
gespart werden. 

Eine elektrophysiologische Untersuchung des Subgenualorgans 
der Schabe P. americana (Howse, 1962) liess erkennen, dass keine 
Adaptation von Schwingungspaketen bei einer Repetitionsfrequenz 
von 30 pro sec. und wahrscheinlich bis 100 pro sec. erfolgt. Dieses 
Resultat war unabhängig davon, ob die Elektroden im Bein oder 
im Bauchmark vor dem Prothorakalganglion angebracht wurden. 
Es darf deshalb angenommen werden, dass die bei der Termite 
gefundene Adaptation ein sekundäres Charakteristikum ist. 

Autrum u. Schneider (1948) fanden bei ihren Untersuchungen 
zwei Insektengruppen mit verschiedener Empfindlichkeit des 
Subgenualorgans. Die eine Gruppe enthielt alle untersuchten sozialen 
Insekten, wobei die Empfindlichkeit gegen Erschütterungen etwa 
hundertmal kleiner als bei der Gruppe mit P . americana und anderen 
nicht sozialen Insekten war. Sie führten diesen Befund auf die 
Struktur des Subgenualorgans zurück, welches bei den sozialen 
Insekten im allgemeinen kegelförmig und bei den anderen im all¬ 
gemeinen segelförmig war. Weil wir Z. angusticollis , welche der 
Schabe näher verwandt ist als den Hymenopteren, zur weniger emp¬ 
findlichen Gruppe zählen dürfen, können wir annehmen, dass die 
Kegelform eine Anpassung an das Sozialleben ist; d.h. ein Mittel, die 
Erschütterungsempfindlichkeit zu reduzieren. Es ist vermutet wor¬ 
den (Howse, 1962), dass die Nervenzellen sich entladen während 
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des Eigenschwingvorganges. Wahrscheinlich sind die Zellen eines 
kompakten Organs weniger leicht zu verschieben als diejenigen eines 
segelförmigen Organs. 



Abb. 3. 

Oszillogramm einer von senkrechter 

Oszillationsbewegung erzeugten Erschütterung im Z. angusticollis-'Sest. 
Zeitmarken = 1/1000 sec. 


In einer Kolonie von sozialen Insekten ist es nicht von Bedeu¬ 
tung, wenn einige Individuen an der Peripherie des Nestes verloren¬ 
gehen. solange sie oder benachbarte Tiere das Alarmsignal geben 
können. Bei der Schabe ist jedoch das Überleben des Einzeltieres 
am wichtigsten. Damit steht wohl die relativ hohe Empfindlichkeit 
des Subgenualorgans bei der Schabe und bei anderen Orthopteren 
im Zusammenhang. 

Möglicherweise ist die Tendenz, mit steigender Temperatur 
eine grössere Anzahl von Folgen relativ kleiner Schlagzahl zu 
produzieren, auf die Physiologie des Subgenualorgans zurück¬ 
zuführen. Bei 18,5-19° C ist die Schlagfrequenz ungefähr 20 pro sec., 
aber bei 23° C schon 36 pro sec. Bei einer niederen Temperatur ist 
es also wahrscheinlicher, dass alle Schläge einer Folge von mehr 
als drei Schlägen wahrgenommen werden. 

Die Evolution der Benachrichtigung durch Erschütterungen 

bei Termiten . 

Es ist wahrscheinlich, das die Fähigkeit, Erschütterungen 
wahrzunehmen, schon bei den primitiven Termitenarten vorhanden 
war, besonders im Hinblick auf ihre Verwandtschaft mit den Orthop- 
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teren, bei welchen Gehörorgane sehr häufig Vorkommen. Bei 
Z. angusticollis und Z. nevadensis findet sich ein Organ, das an ein 
Tympanalorgan erinnert, auf dem ersten abdominalen Tergiten 
der geflügelten Geschlechtstiere, was nach Kenntnis des Autors 
bei Termiten einzigartig ist (mit der möglichen Ausnahme von 
Z. laticeps). Dieses Organ, das wahrscheinlich rudimentär ist x , 
deutet auf die Verwandtschaft der Gattung Zootermopsis mit 
Acridoid-ähnlichen Vorfahren hin. Mitteilung durch Lauterzeugung 
kommt bei den Orthopteren vor, gewöhnlich mit dem Zweck, einen 
Geschlechtspartner anzulocken. Haskell (1958) fand, dass die 
Subgenualorgane eines Chorthippus parallelus- Weibchens eine 
gewisse Rolle bei der Wahrnehmung des männlichen Gesanges 
spielten. Bei Ephippiger bitternensis fanden Busnel u. Dumortier 
(1955), dass eine schnelle Oszillation des Körpers in einer senkrech¬ 
ten Ebene (tremulation) von den Weibchen angewandt wurde, 
um die Männchen durch die so erzeugte Oszillation des Laubes 
anzulocken. Cleveland et al. (1934) berichteten, dass die halbsoziale 
Schabe Cryptocercus punctulatus die für Termiten charakteristische 
zuckende Bewegung ausführt, und zw r ar hauptsächlich vor und 
während der Fortpflanzungszeit. 

Es scheint also, dass Bewegungen, die den Zweck hatten, durch 
Lauterzeugung einen Geschlechtspartner anzulocken, im Laufe der 
Evolution der Termiten aus Acridoid-ähnlichen Vorfahren diese 
ursprüngliche Funktion verloren haben und eine andere Bedeutung 
erlangten. Die Präexistenz von ton- oder erschütterungsempfind¬ 
lichen Organen könnte während der Nahrungssuche vorteilhaft 
sein, aber Zootermopsis sammelt nicht. Anderseits könnte die 
Fähigkeit, die von aufgeregten Nestgenossen an der Peripherie 
der Kolonie erzeugten Erschütterungen wahrzunehmen, für die 
Art ein erheblicher Vorteil sein. Während der Evolution der Gattung 
Zootermopsis und wahrscheinlich der Termiten im allgemeinen 
scheint eine Orthoptera-ähnliche Oszillationsbewegung ritualisiert 
worden zu sein, w r obei die Empfindlichkeit des Subgenualorgans 


1 Das Organ wird erstmals von Sumner (1933) erwähnt. Die Trommel 
hat weniger als 1 mm. Durchmesser, und der Rand ist teilweise von biegsamen 
Integument begrenzt. Die Trommel ist normalerweise von einem Fortsatz 
des Merons der Goxa bedeckt. Die Färbetecknik mit Methylenblau, hat nicht 
vermocht, Xervenverbindungen mit dem Organ nachzuweisen, und die geflü¬ 
gelten Formen zeigten keine Reaktion auf Luftschall von Frequenzen zwischen 
25 und 20 000 Hz. (Unpublizierte Beobachtungen des Autors.) 
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der neuen Funktion der Mitteilung durch Erschütterungen angepasst 
worden ist. 

Nach der Literatur ist die Tonerzeugung bei Termiten ein 
weitverbreitetes Phänomen. Sie kommt wahrscheinlich bei allen 
Arten vor. Unterschiede bestehen zwischen den Arten. So werden 
z.B. bei der vom Verfasser untersuchten Art Kalotermes jouteli 
die Schläge mit einer Frequenz von etwa 12 pro sec. erzeugt. 
Bei Recticulitermes gibt es zwei Methoden der Erschütterungserzeu¬ 
gung; die eine ist die gleiche wie bei Zootermopsis , bei der andern 
schlägt die Termite (Larve oder Soldat) die Kiefer heftig gegen 
den Boden und bringt dadurch ein hörbares Klicken hervor. Es 
ist in diesem Fall möglich, dass die zwei Verhaltensweisen verschie¬ 
dene Funktionen haben. Im allgemeinen ist es jedoch schwer zu 
verstehen, wie Veränderungen eines Erschütterungsmusters im 
Fall eines Warnsignals sich zu einer „Sprache“ oder einem Code 
ausbilden konnten. Dies wird anderswo erörtert werden. Es hängt 
mit der Tatsache zusammen, dass eine kleine Veränderung des 
Musters die gleichzeitige Entwicklung eines Differenzierungssystems 
bedingen würde, damit ..Fehler*' vermieden werden können. Es 
ist am wahrscheinlichsten, dass in der Evolution Veränderungen 
entstehen, welche die Kolonie über sehr wichtige, aber verschiedene 
Ereignisse informieren, so dass eine falsche Interpretation verhän¬ 
gnisvoll ist. Bei Auftreten einer grossen Variation im Erschütte¬ 
rungsmuster, müsste die Selektivität des Sinnesorgans gleichzeitig 
verringert werden und im Zentralnervensystem müsste ein Differen- 
zierungsapparat entwickelt werden. Bei Z. angusticollis ist offenbar 
die Evolution in der andern möglichen Richtung verlaufen. Die 
Möglichkeit besteht jedoch, dass infolge unterschiedlicher Erschütte¬ 
rungsschwellen die Kasten in verschiedener Art auf Erschütte¬ 
rungssignale reagieren. Dies betrifft wahrscheinlich insbesondere 
Arten mit zwei Soldatenkasten. 
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N° i(j. W. Huber und H. Sägesser, Bern. — Verkeilung 
und Wölbung der Frontalia beim Reh (Capreolus 
capreolus) . (Mit 7 Textabbildungen) 

Xaturhistorisches Museum Bern. 


1. Fragestellung 

Wie wir in einer früheren Arbeit gezeigt haben (Sägesser 
und Huber, Rev. suisse Zool. 1962) ist die Verkeilung der Frontalia 
ein Prozess, der früh um den 5. Lebensmonat einsetzt, und der 
gleichzeitig mit dem Längenwachstum des Schädels, also zu Beginn 
des 3. Lebensjahres, abgeschlossen ist. Die Mäanderbildung erfasst 
nie die ganze Frontalnaht; es bleibt vielmehr eine vordere Naht¬ 
strecke ungefaltet. Betrachtet man das Längsprofil ausgewach¬ 
sener Schädel, so sieht man, dass die Frontalia im Bereich des gefal¬ 
teten Nahtteils konvex, im Bereich des ungefalteten Teils dagegen 
konkav gewölbt sind. Querprofile durch den Falt- und den 
Streckteil zeigen die nämlichen Verhältnisse. Zwischen der Aufwöl¬ 
bung der Frontalia und der Mäanderbildung scheint also eine 



